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서   론

염분(salinity)는 모든 수생생물의 서식 범위를 결정짓는 중요
한 요인이다(Kolar and Lodge, 2002). 경골어류가 정상적인 활
동을 영위하기 위해서는 환경변화에 따라 체액 조절(body fluid 
regulation)을 유지하는 것이 필수적이다. 체액의 특성을 규정
할 수 있는 중요한 요인으로 삼투압(osmotic pressure) 혹은 삼
투질농도(osmolality)을 들 수 있는데 이는 주로 무기 전해질
인 용질의 농도에 의해 결정된다(Kaneko and Hiroi, 2008). 체
액의 주요 이온으로는 무기전해질의 90%를 차지하는 Na+ 및
Cl-가 있으며, 삼투압조절 과정에서 두 이온의 농도를 조절하
는 것이 매우 중요하다. 또 다른 중요한 요인으로 수분균형조절

(water balance)을 들 수 있다. 유동적인 수생환경에서 서식하
는 경골어류는 아가미, 장 그리고 신장에서의 통합적인 물과 이
온의 이동활동에 의해 체액의 균형이 유지되고 있다(Marshall 
and Grosell, 2005; Kaneko and Hiroi, 2008). 
담수환경에서는 어류의 체표면을 통해 다량의 물이 유입되고 
이온이 손실되므로 이를 대처하기 위해서 신장에서는 묽은 뇨
(diluted urine)를 만들어 배출하고 아가미 상피조직을 통해 이
온을 흡수한다. 한편, 고장성 환경에 접하게 되는 해산어류는 
다량의 바닷물을 흡입하여 손실되는 수분을 최소화한다(Mar-
shall and Grosell, 2005). 물 흡수는 주로 장의 후반부인 직장에
서 장조직액과 체액사이에서 형성되는 근소한 삼투압차로 인
해서 수동적인 물이동이 일어난다(Aoki et al., 2003; Kim et 
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al., 2008). 
유동적인 삼투압조절 메커니즘을 가지고 있는 광염성어류는 
수시로 변화하는 염분변화에 대처하기 위해 물과 이온 이동을 
조절하므로써 환경변화에 적응한다. 이러한 역동적인 환경의 
염분변화를 적응하는데 중추적인 역할을 하는 것이 호르몬이
다(McCormick, 2001; Takei and McCormick, 2013; Takei et 
al., 2014). 염분농도가 증가될수록 혈장 내 성장호르몬(growth 
hormone), insulin-like growth factor 및 cortisol 발현양은 증
가되고, 이러한 상승은 어류가 해수적응하는 과정에서 중요한 
역할을 담당한다. 특히, cortisol은 지속성 호르몬(slow-acting 
hormone)으로 아가미조직에 존재하는 이온세포인 염류세포
(chloride cell)의 형태를 담수형에서 해수형으로 분화를 촉진
시키고, Na+/K+-ATPase (NAK) 및 cystic fibrosis transmem-
brane conductance regulator (CFTR)과 같은 주요 이온수송체
의 활성 및 전사를 높여 과다하게 유입된 이온의 배출을 증가시
킨다(McCormick, 2001; Takei and McCormick, 2013; Taka-
hashi and Sakamoto, 2013). 혈류을 통해 표적조직으로 들어간 
cortisol은 glucocorticoid receptor (GR)와 결합하며 복합체를 
형성하여 에너지 대사를 통해 어류의 해수적응 능력을 향상시
킨다(Stocco et al., 2005).
경골어류는 체액 및 이온 항상성(internal osmotic and ionic 

homeostasis)을 유지하기 위해 복합적이고 체계적인 삼투조절 
메커니즘을 가지고 있으며 이로 인해서 정상적으로 생리학적 
기능을 할 수 있다(Evan et al., 2005; Hwang and Lee, 2007). 어
류의 주요한 삼투조절기관인 아가미, 신장에서의 정상적 삼투
과정은 다양한 이온채널단백질과 효소들의 활동에 의해서 이루
어지며, 이러한 이온채널단백질의 합성과 활성에는 상당한 에
너지가 소모된다(Singer and Ballantyne, 2002). 또한, 어류의 
간 조직은 가장 기본적인 대사기관으로 삼투조직에 탄수화물 
대사물(주로 glucose)을 제공하는 주요공급원이다(Tseng and 
Hwang, 2008; Zhang et al., 2017). 혈액이나 체액으로 분비되
는 호르몬과 같은 조절인자을 통하여 이러한 기관들의 삼투조
절이 이루어진다. 호르몬은 체액을 조절하는 중요한 systemic 
regulator로서 경골어류마다 다르게 작용한다. 본 연구에서는 
물과 이온 이동조절에 관여하는 인자로서 Na+/K+/2Cl− cotrans-
porter 1 (NKCC1), aquaporin3 (AQP3) 및 CFTR gene을, 삼
투조절에 관여하는 체액 인자로서는 glucocorticoid receptor 
(GR)과 growth hormone receptor (GHR) gene을 선정하였다.
무지개송어(rainbow trout Oncorhynchus mykiss)는 담수환
경에서 부화에서 산란까지 이루어지는 육봉형 연어과 어류로서 
국내 담수어류 양식종이다. 삼투압조절능력을 활용한 어류 해
수양식방법은 담수양식보다 빠른 성장개체를 얻을 수 있고, 지
하해수를 이용할 수 있는 육상양식장의 경우 연중 양식이 가능
하여 경제적인 측면에서도 가치가 높다. 우리나라 현장에서의 
해수양식시 가장 문제시되는 대량폐사의 원인은 환경적 염분에 
대한 적응력을 들 수 있다. 본 연구에서는 무지개송어가 단기간

(5일)의 점진적인 염분변화에 따른 영향을 혈액성상학적 분석
과 삼투조절 매커니즘의 단백질과 호르몬의 변화를 통하여 알
아보고자 하였다. 이러한 어류의 체액 조절 항상성과 호르몬과
의 연관성을 확인하고, 향후 어류의 해수양식의 양성확립에 도
움이 되고자 실험을 실시하였다.

재료 및 방법

실험어 및 사육수의 염분 조절

실험어로 사용된 무지개송어는 강원도 정선에 위치한 양어장
에서 구입하였으며, 실험은 강릉원주대학교 해양과학교육원
(Gangneung, Korea)에서 실시하였다. 해수순치 실험에 사용된 
무지개송어(체중 및 길이, 638±54 g, 38.6±2 cm)는 유수식 
콘크리트 수조(7.5톤) 수조에서 사육하였다. 해수순치 전 실험 
수온과 동일한 온도에서 일주일간 적응시켰다. 예비실험을 통
하여 안정적이고, 낮은 폐사율을 유도한 해수순치 조건을 검토
하여 다음을 점진적 염분변화로 정의하였다: 담수조건에서 5일
동안 1일 간격으로 해수를 첨가하여 염분을 조절하였으며, 염도
계(YSI 58; YSI Inc., Yellow Springs, OH, USA)로 측정하며 
해수와 담수의 비율을 조절하여 매일 7 psu씩 염분농도를 상승
시켰다. 해수순치 24시간 전부터 먹이공급을 중단하였다. 수온
은 냉각기를 이용하여 13±0.3°C으로 유지하였으며, 용존산소
량은 평균 7-8 mg L-1의 환경 조건으로 설정하였다.

혈액생리학적 분석

순치기간동안 사육수의 염분농도 7, 14, 21, 28, 32 psu에 도
달되는 시점에서 24시간 경과 후 시점에서 0.1% 2-phenoloxy-
ethanol (Sigma, St. Louis, MO, USA)을 이용하여 무지개송
어(n=3)를 마취시킨 후 전장과 체중을 측정하였다. 헤파린 처
리된 3 mL 주사기를 사용하여 무지개송어의 미부정맥으로부
터 혈액을 채취하여 원심분리(6,000 g for 10 min at 4°C)한 후 
혈장을 분리하여 분석 전까지 1.5 mL tube에 분주하여 -80°C
에 보관하였다. 혈액분석항목은 삼투압, AST (aspartate ami-
notransferase)/ALT (alanine aminotransferase), 중성지방을 
측정하였고, 삼투압측정은 vapor-pressure osmometer (5520; 
Wescor Inc., Logan, UT, USA), 혈액분석은 자동생화학분석
기(Fujidry-chem 4000i; Fujifilm Co., Tokyo, Japan)를 이용하
여 분석하였다. 

염분조절 유전자 발현 분석

 염분변화에 따른 무지개송어의 이온채널단백질과 체액조절 
메커니즘을 이해를 하기 위해서는 아가미, 간, 신장을 적출하여 
total RNA분리를 실시하였다. RNAiso Reagent (Takara Bio, 
Shiga, Japan)을 이용하여 total RNA를 추출하였고, Nanodrop 
ND-2000 (Thermo Scientific, Waltham, MA, USA) 분광광
도계를 사용하여 RNA를 정량하였다. RNeasy Plus Mini Kit 
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(Qiagen, Hilden, Germany)와 RNase-free DNase set (Qiagen)
을 이용하여 추가적인 정제작업을 진행하였다. cDNA합성은 
PrimeScript RT reagent kit (Takara, Kyoto, Japan)을 사용하
여 제조자의 매뉴얼에 따라 RNA 역전사 반응을 유도하였다. 
염분변화에 따른 유전자의 정량분석을 위해서 Thermal Cy-
cler Dice™ real-time PCR system (Takara)과 SYBR premix 
ExTaq II Kit (Takara)을 사용하였다. PCR을 수행하기 위한 
primer 정보는 Table 1에 나타내었다. 대조구로 사용한 house-
keeping gene은 elongation factor 1 (EF1)이었으며, real-time 
PCR 조건은 초기 변성으로 95ºC 30초간 1 cycle, 이어서 95ºC
에서 5초, 60ºC에서 30초를 45 cycles로 수행하였다. 유전자의 
실험결과는 Livak (2-ΔΔCT) 방법(Livak and Schmittgen, 2001)
에 따라 나타내었다.

통계분석

실험결과는 mean±standard error (SEM)로 나타냈으며 
SPSS 25.0 software (SAS Inc., Cary, NC, USA)을 이용하여 
one-way ANOVA 및 Tukey tests를 실시하여 유의성(P<0.05)
을 분석하였다.

결과 및 고찰

염분변화에 따른 삼투압 및 혈액생화학적 분석

염분변화(0, 7, 14, 21, 28, 32 psu)로 이동하는 5일동안 폐사
하는 개체는 관찰되지 않았다. 5일동안 점진적 염분 변화로 인
한 무지개송어의 삼투압 수치는 7 psu 구간에서 대조구보다 유
의적인 차이를 보였으나, 염분도에 상승에 따른 유의적인 수
치는 관찰되지 않았다(Fig. 1). 염분변화에 따른 무지개송어
의 혈액생화학적 성상의 변화는 Table 2에 나타내었다. 경골
어류의 체내 삼투압 유지는 담수 및 해수 환경에서 해수의 약 

1/3 정도로 유지되며, 아가미, 신장, 장 조직에서의 통합적인 이
온 및 물 분자 이동의 조절로 이루어진다. 협염성 어류인 fugu 
Takifugu rubripes를 3일동안 25, 50, 75, 100% 해수로 이동
시켰을 때 폐사개체가 확인되지 않았으며, 혈액 삼투압의 변화
는 평균 370 mOsm/kg·H2O이였으며, 염분환경 농도가 감소함
에 따라 낮아지는 경향을 나타내었다(Lee et al., 2005). 본 연
구에서도 5일동안 염분변화에 따른 혈장삼투압은 대조구에서 
331 mOsm/kg·H2O, 7 psu에서 371 mOsm/kg·H2O, 32 psu에
서는 355 mOsm/kg·H2O의 수치를 나타내었으며, 이는 fugu에
서와 마찬가지로 생리학적 항상성 범주내에서 유지되었다. 혈
액생화학적 분석결과, 간 독성 지표인 AST는 대조구(0 psu)에
서 382.3±120에서 7 psu조건에서 462.3±70.7 U/L으로 증가
하는 경향을 보였으나, 100% 해수조건에서는 388.6±57.5 U/

Table1. Oligonucleotide primers in this study

Genes Primers Sequences (5ʹ-3ʹ)
AQP3 qOM_AQP3_FW1 TCCACCTTTGGGGTGATAGT

qOM_AQP3_RV1 TCTCTTCCTTTAGGGCATCC
CFTR qOM_CFTR_FW1 TAAGGAGGCCCGGATTAACT

qOM_CFTR_RV1 TCCTTGCCTCCTCAACCATA
EF1a qOM_EF1a_1F CTGCCGTTAAGGCTGGTAAA

qOM_EF1a_1R CTGCGTTGGGTTCTTTTCCT
GHR qOM_GHR_FW1 CAAGATGTTGACTCCCAGCA

qOM_GHR_RV1 GCCTCCTGGGATGTGTTTTT
SLC12A2 qOM_SLC12A2_FW1 GGTAGAAACCGTAGCCATTG

qOM_SLC12A2_RV1 GATGCTTTCAAGCCAGAGGA

GR qOM _GR_FW
qOM _GR_RV

AGAAGCCTGTTTTTGGCCTGTA
AGATGAGCTCGACATCCCTGAT

Fig. 1. Blood osmolality in rainbow trout Oncorhynchus mykiss 
transferred from 0, 7, 14, 21 and 32 psu.
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L으로 정상 수준으로 회복되었다. ALT의 경우도 이와 유사하
게 대조구, 11.6±3.2에서 7 psu조건에서 14±1.7 U/L으로 증
가하는 경향을 보였으나 100% 해수조건에서는 8.3±0.5 U/L
로 감소하였다(Table 2). 에너지원으로 사용되는 중성지방(tri-
glyceride)에서도 유의적인 경향을 나타나지 않았다. 염분변화
에 따른 어류의 혈액생리학적 반응은 어종에 따라 달라진다. 은
연어의 경우 AST 및 ALT는 10 psu 조건에서 일시적으로 활성
이 증가였다가 2일째(20 psu)부터 다시 정상수준으로 감소하
며 안정화되는 경향을 나타났다(Hong et al., 2004). 볼락이나 
굴의 경우에는 염분변화로 인해서 혈장 AST 수치가 유의적으
로 증가되었다는 보고가 있다(Wickes and Morgan 1976; Oh 
et al., 2014). 
염분변화시 어류는 체내 이온 평형에 혼란이 야기되어 상당한 
스트레스를 받게 되고, 체내 향상성을 유지하기 위해 많은 에너
지를 소모하게 된다(Singer and Ballantyne, 2002). 아미노산을 
형성하는 효소 중 하나인 AST와 ALT는 대부분의 포유류의 간
세포, 어류에서는 간과 비장 세포에 많이 분포하고 있다. 이 효
소는 정상적인 상태에서 소량 유출되지만, 스트레스를 받게 되
면 세포의 파괴가 일어나 혈액 내로 효소가 방출되어 혈액에서 
수치가 높아진다고 알려져 있다. 따라서 간 기능 검사 지표로 진
단하는데 많이 이용되고 있다(Smith and Romas, 1980). 본 실
험에서는 5일동안의 단계적인 염분변화동안 폐사가 발생하지 
않았으며, AST와 ALT을 비롯한 혈액생리학적 조사에서도 유
의적인 변화를 관찰되지 않았다. 이러한 결과를 비추어볼 때 담
수에서 사육된 무지개송어(500-600 g)를 단기간이면서 점진적
으로 5일동안 염분도를 상승시키는 것은 어류의 스트레스를 줄
이면서도 효율적인 해수순치 방법이라고 판단된다. 

유전자 정량 분석

염분 변화에 따른 아가미, 신장 및 간의 AQP3, NKCC1 및 

CFTR mRNA의 변화

염분이 증가함에 따라 물과 이온 이동조절에 관여하는 인자인 
AQP3, NKCC1 및 CFTR mRNA의 발현양상은 조직에 따라 
다양하게 나타났다(Fig. 2). 아가미조직에서는 14, 28, 32 psu
염분조건에서 대조구 0 psu에 비해 약 3배 높은 수치를 나타내
었으며, NKCC1 mRNA는 7 psu에서 상승하였으나, 14 psu이

상에서는 대조구와 비교하여 유의적인 변화를 나타내지 않았
다. CFTR mRNA는 대조구보다 높은 염분조건인 14, 28, 32 
psu 조건에서 유의적으로 증가하였다. 신장조직에서는 AQP3 
mRNA 발현양은 대조구를 제외한 모든 염분농도 구간에서 
담수조건보다 유의적으로 낮은 수치를 나타냈으며, NKCC1 
mRNA 변화는 모든 염분농도 구간에서 유의적인 차이를 나타
내지 않았다. CFTR mRNA는 32 psu에서 대조구보다 유의적
으로 높은 수치를 나타내었다. 간조직에서는 대조구와 비교하
여 유의적인 변화를 나타내지 않았다(Fig. 2). 
해수어류는 과다하게 유입된 이온을 배출하기 위해서 해수
가 장조직을 통과하는 동안 1가이온 흡수는 NAK 및 V-H+-
ATPase에 의해 일어나고(Loretz, 1995; Grosell, 2011), 흡수된 
물의 삼투압은 장 말단부분인 직장에서 등장레벨까지 감소되어 
수분이동통로인 AQP1 분자에 의해 수동적인 물이동이 일어난
다(Kim et al., 2008). 한편 아가미 세포에서 일어나는 Na+, Cl- 
흡수 혹은 배출작용은 NAK, NKCC 및 Na+/Cl− cotransporter 
(NCC), 세 개의 이온단백질 간의 협력적인 관계에 의해서 이루
어진다(Delpire and Mount, 2002; Grosell, 2011). 포유류에서
는 분비형 NKCC1와 흡수형 NKCC2으로 나뉘고, NKCC1은 
분비형 상피세포의 기저막에 분포하고, NKCC2는 굵은 상행각 
세포(thick ascending limb cell)의 자유 막(apical membrane)
에서 존재하여 능동적으로 Na+, Cl- 및 K+ 이온이동에 관여한
다. 아가미조직 내 존재하는 염류세포는 담수환경에서 이루어
지는 NaCl흡수작용(담수형)을 해수형, NaCl배출로 전환하여 
이온평형(NaCl homeostasis)을 유지한다(Marshall, 2003). 아
가미조직 염류세포(mitochondria-rich cell)에 의한 NaCl분비
과정은 (1) NKCC1 cotransporter에 의해 기저막을 통한 Cl- 흡
수가 중개되고, (2)해수로 이동시 NKCC1 cotransporter을 통
해 유입된 Cl-은 세포의 apical 부위에 위치한 Cl- 채널인 CFTR
을 통해 밖(해수)으로 배출된다. 염분농도가 증가함에 따라 이
온조절을 담당하는 CFTR, NKCC1 및 NAK 유전자와 염류세
포의 수적 증가에 따라 NaCl분비과정이 활발해진다(Marchall, 
2003). 본 연구에서는 100% 해수에 도달한 무지개송어의 아가
미 조직에서 CFTR mRNA 발현이 대조구에 비해서 약 4배정
도 높은 것으로 확인되었으며 이에 반해 NKCC1발현양은 다
른 두 유전자에 비해 전반적으로 낮은 편으로 7 psu 구간을 제

Table 2. The effect of salinity on hematological parameters in rainbow trout Oncorhynchus mykiss

Salinity (psu) weight (g) Length (cm) AST (U/L) ALT (U/L) GLU (mg/dL) TG (mg/ dL) TCHO (mg/dL) TP (mg/dL)
0 652±51 40±3 382±120a 11.6±3ab 97±13 ab 5.4±0.1b 285±17ab 415.6±146a

7 659±81 37±3 462±70a 14±1b 65±7a 4±0.5a 207±36a 258±26a 

14 653±48 36±3 371±106a 10.6±1ab 101±26ab 4.8±0.3ab 286±31ab 299±64a

21 546±42 38±1 324±27a 10.6±1ab 86±15ab 4.4±0ab 283±58ab 299±144a

28 682±51 39±1 317±49a 8.3±0a 79±4ab 4.3±0.2ab 246±24ab 287±39a

32 619±51 40±1 388±57a 8.3±0a 107±10b 5.1±0.5ab 344±61b 243±10a

AST, aspartate transaminase; ALT, alanine transaminase; GLU, glucose; TG, triglyceride; TCHO, total cholesterol; TP, total protein.



최영광ㆍ박흠기ㆍ김이경680

외하고는 대조구에 비해 유의적이 차이를 보이지 않았다. 이는 
염분농도가 증가함에 따라 아가미의 세포에서 Cl- 분비가 활발
해지며, NaCl 흡수형인 NKCC1발현이 감소된다는 사실은 기
존 연구와 유사하였다(Katoh and Kaneko, 2003). 아가미조직
의 AQP3 mRNA는 NKCC1과 CFTR mRNA에 비해 월등하
게 높은 발현양을 나타내었다. 대조구에 비해 14, 28, 32 psu 

구간에서 약 4배정도 높은 수치를 나타났으며, 염분이 상승하
면서 염류세포의 기저막에 위치한 AQP3 분자의 수동적인 물
이동이 활발하게 이루어지는 것을 판단되었다. Mozambique 
tilapia Oreochromis mossambicus AQP3단백질은 염류세포의 
기저막(basolateral membrane)에 집중적으로 위치하고 있으
며, AQP3 분자가 염류세포에 의한 osmoreception에 관여하고 

Fig. 2. The changes in the gene expressions profiles for Na+/K+/2Cl− cotransporter1 (NKCC1), aquaporin3 (AQP3) and cystic fibrosis trans-
membrane conductance regulator (CFTR) in gill, kidney and liver of rainbow trout Oncorhynchus mykiss transferred from 0, 7, 14, 21 and 
32 psu, as assessed by real-time PCR. Mean±SDs with different letters are significantly different based on ANOVA followed by Turkey tests. 
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무지개송어의 해수 적응 681

있다(Watanabe et al., 2005). 이는 염분변화에 따라 염류세포의 
tubular system의 집중적인 접힘(infolding)에 인해 세포의 기저
막 표면이 팽창되므로 표면 대비 세포 부피(cell volume)의 비
율은 어떠한 세포보다 높은 관계로 염류세포의 osmosensitivity 
활성의 가능성도 예측되었다(Watanabe et al., 2005). 아가미조
직은 호흡과 이온교환기능이 월등한 반면에 해수에서 신장의 
기능은 제한적으로, 물을 저장하고 2가 이온을 배출하는 역할
을 한다(Evans et al., 1999, 2005; Nebel et al., 2005). 본 연구에

서는 신장의 유전자 발현은 아가미에 비해 전반적으로 발현양
이 낮게 확인되었으며, 물이동에 관여하는 AQP3 유전자의 발
현양은 대조구에 비해 염분도가 증가함에 따라 감소하였다. 신
장의 사구체 여과율(gloemrular rate, GFR)은 신장이 1분동안 
깨끗하게 걸러주는 혈액의 양을 가리킨다. 사구체 여과율을 어
종에 따라 다르며, 특히 해수어보다 담수어에서 7-10배 높은 것
으로 알려져 있다(Engelund and Madsen, 2011). 무지개송어의 
경우, 담수에서는 네프론의 50% 이하가 여과작용을 나타내고, 

Fig. 3. Differential modulations of growth hormone receptor (GHR) and glucocorticoid receptor (GR) in gill, kidney and liver of rainbow 
trout Oncorhynchus mykiss transferred from 0, 7, 14, 21 and 32 psu, as assessed by real-time PCR. Mean±SDs with same letters are not 
significantly different based on ANOVA followed by Duncan’s multiple range tests. 

20

40

60

80

100

120

140

160

R
el

at
iv

e 
ex

pr
es

si
on

 
(n

or
m

al
iz

at
io

n 
un

it)

0.5

1

1.5

2

2.5

3

3.5
NKCC1 (Kidney)

a

a

a

a

R
el

at
iv

e 
ex

pr
es

si
on

 
(n

or
m

al
iz

at
io

n 
un

it)

0.1

0.3

0.5

0.7

0.9

1.1

1.3

1.5
AQP3 (Kidney)

b

a a
a a

a

a

(D)

(E)

0
0.1
0.2
0.3
0.4
0.5
0.6
0.7
0.8
0.9

1

R
el

at
iv

e 
ex

pr
es

si
on

 
(n

or
m

al
iz

at
io

n 
un

it)

NKCC1 (Gill)

a

b

a
a

aa

(B)

0

50

100

150

200

250

R
el

at
iv

e 
ex

pr
es

si
on

 
(n

or
m

al
iz

at
io

n 
un

it)

CFTR (Gill)

a

ab

bc

a

c

d

(C)

0

200

400

600

800

1000

1200

1400

1600

1800

R
el

at
iv

e 
ex

pr
es

si
on

 
(n

or
m

al
iz

at
io

n 
un

it)

AQP3 (Gill)

a

ab

b

ab

b

b

(A)

NKCC1 (Liver)

R
el

at
iv

e 
ex

pr
es

si
on

 
(n

or
m

al
iz

at
io

n 
un

it)

a

200
180
160
140
120
100
80
60
40
20
0 a

R
el

at
iv

e 
ex

pr
es

si
on

 
(n

or
m

al
iz

at
io

n 
un

it)

CFTR (Liver)

a a a

a

a

0

0.1

0.2

0.3

0.4

0.5

0.6

0.7

0.8

R
el

at
iv

e 
ex

pr
es

si
on

 
(n

or
m

al
iz

at
io

n 
un

it)

AQP3 (Liver)

a
a

a a

a a a a

a
a

a

(G)

(H)

(I)

R
el

at
iv

e 
ex

pr
es

si
on

 
(n

or
m

al
iz

at
io

n 
un

it)

0

0.1

0.2

0.3

0.4

0.5

0.6

0.7

a

a

CFTR (Kidney)

a

b

a a

ab

(F)

0

5

10

15

20

25

30

35

40

0

5

10

15

20

25

30

35

40
GHR (Kideney)

aa

ab

ab
b b

R
el

at
iv

e 
ex

pr
es

si
on

 
(n

or
m

al
iz

at
io

n 
un

it)
R

el
at

iv
e 

ex
pr

es
si

on
 

(n
or

m
al

iz
at

io
n 

un
it)

0
0.2
0.4
0.6
0.8

1
1.2
1.4
1.6
1.8

2
GHR (Liver)

a
a

a
a

a a

GHR (GILL)

b
b

a

a a

a

(A)

(B)

(C)

0

10

20

30

40

50

60

70

80
R

el
at

iv
e 

ex
pr

es
si

on
 

(n
or

m
al

iz
at

io
n 

un
it)

R
el

at
iv

e 
ex

pr
es

si
on

 
(n

or
m

al
iz

at
io

n 
un

it)

GR (GILL)

ab

b

b

b

ab

a

(D)

0

1000

2000

3000

4000

5000

6000

7000
GR (Kidbey)

R
el

at
iv

e 
ex

pr
es

si
on

 
(n

or
m

al
iz

at
io

n 
un

it)

a ab ab cd bc

d

(E)

0

200

400

600

800

1000

1200

1400

a
a a

a a

R
el

at
iv

e 
ex

pr
es

si
on

 
(n

or
m

al
iz

at
io

n 
un

it)

b

GR (Liver)(F)

Salinity (psu)

0 7 14 21 28 32

Salinity (psu)

0 7 14 21 28 32

Salinity (psu)

0 7 14 21 28 32

Salinity (psu)

0 7 14 21 28 32

Salinity (psu)

0 7 14 21 28 32

Salinity (psu)

0 7 14 21 28 32

Salinity (psu)

0 7 14 21 28 32

Salinity (psu)

0 7 14 21 28 32

Salinity (psu)

0 7 14 21 28 32

Salinity (psu)

0 7 14 21 28 32

Salinity (psu)

0 7 14 21 28 32

Salinity (psu)

0 7 14 21 28 32

Salinity (psu)

0 7 14 21 28 32

Salinity (psu)

0 7 14 21 28 32

Salinity (psu)

0 7 14 21 28 32



최영광ㆍ박흠기ㆍ김이경682

해수에서는 약 5% 정도로 감소한다. 이는 본 연구에서 AQP3 
mRNA의 발현양이 담수(대조구)에서는 높은 수치를 보이다가 
해수로 이동되면서 감소하는 경향에 부합된다고 볼 수 있다. 어
류의 간조직에서는 모든 유전자에서 유의적인 발현차이를 나
타내지 않았다. 
어류 아가미 조직의 염류세포는 내분비와 신경계와 상관없
이 담수형에서 해수형으로 기능적 분화가 가능한 autonomous 
mechanisms을 가지고 있는 것으로 알려져 있다(Shiraishi et 
al., 2001). 본 연구에서는 tilapia와 같이, 아가미조직 염류세포
의 기저막에 의해 상승된 외부환경의 염분변화가 감지되어 염
류세포가 담수형에서 해수형으로 전환되고, AQP3가 자발적으
로 물흡수를 왕성하게 이루어지고 있다고 판단된다(Watanabe 
et al., 2005). Killifish Fundulus heteroclitus의 opercular epi-
thelium 염류세포의 기저막에서 삼투압변화를 감지하여 CI- 분
비에도 영향을 미친다(Zadunaisky et al., 1995). 무지개송어에
서 염분변화에 따라 상승되는 아가미 CFTR 발현량이 이러한 
사실을 뒷받침하고 있다. 단기간 염분증가에 따른 재빠른 대응
을 하기 위해서 아가미 조직에서 물과 이온조절이 자발적으로 
이루어지고 있다는 사실을 확인하였다. 
염분 변화에 따른 GHR mRNA 및 GR mRNA의 변화

염분변화에 따른 아가미, 신장, 간에서의 GR receptor 및 GHR 
mRNA의 발현 변화를 조사하였다. 아가미조직에서는 GHR 
mRNA는 14 psu구간에서 약 2배 감소하였으며, GR mRNA 
발현은 증가하는 경향은 관찰되나, 유의적인 변화는 확인되지 
않았다. Coho salmon Oncorhynchus isutch (Shrimpton, 1996)
과  atlantic salmon Salmo salar (Shrimpton and McCormick, 
1998)의 경우, 해수순치 동안, GR mRNA 발현이 감소되었고, 
brown trout Salvelinus fontinalis은 해수에 노출시 GR수가 감
소한다고 보고하였다(Weisbart et al., 1987). 본 연구에서 신장 
GHR mRNA 발현은 대조구에 비해 14 psu구간에서 상승하였
다가 21, 28 psu에서 유의적으로 감소하였으며, GR mRNA 발
현은 21 및 32 psu에서 대조구에 비해 8.47배 유의적으로 증가
하였다. 간조직에서는 GR mRNA 발현양이 월등히 높았으며 
28 psu 구간에서 대조구보다 8.22배 높은 수치를 보였다. 스트
레스 환경에 놓이게 되면 corticosteroid hormones인 cortisol은 
GR을 통하여 발현이 매개되어 조직 호르몬 촉진이 이루어진
다. 스트레스로 인하여 증가한 혈장 cortisol은 GR유전자 발현
을 조절하고, 이러한 GR 유전자는 두신, 비장, 아가미, 신장에
서 주로 발현된다는 것으로 알려져 있다(Vazzana et al., 2010). 
Killifish의 경우, GR유전자와 혈장 cortisol activation로 인해
서 아가미 조직의 CFTR mRNA 발현은 상승되어, Cl- 배출을 
활발해진다(Shaw et al., 2007). 이는 본 연구의 결과와 유사한 
경향을 나타내며, 이러한 체계적인 유전자의 발현으로 인해서 
무지개송어가 5일동안의 점진적 염분변화에 폐사개체 없이 잘 
적응하였다고 판단되었다. 혈액생화학적 분석 결과와 같이 고
려해 볼 때 본 연구에서의 무지개송어의 점진적 염분변화는 생

리학적 항상성 유지 범주를 벗어나지 않는 염분스트레스이기는 
하였으나, 스트레스와 관련된 유전자는 높게 발현하였다. 그러
나, 점진적 염분증가가 진행되는 동안 폐사개체는 확인되지 않
았다. 이는 본 연구에서 500-600 g 무지개송어에 적용된 해수순
치 방법이 효율적이라고 사료된다. 이러한 점진적 순치방법을 
100-150 g 개체에 적용하였을 때 폐사개체없이 순치가 완료되
었으나, 해수 양성과정(해수순치 완료 후 2달)동안 빈번한 폐사
가 발생하였다(unpublished data). 본 연구결과를 바탕으로 성
공적인 무지개송어 해수 완전양성법을 확립하기 위해 다양한 
크기, 온도 등의 사육양식조건을 검토하는 추가적인 연구가 필
요할 것으로 사료된다.  
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